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摘要：当今人类正在面临大气二氧化碳浓度升高、全球变暖、海洋酸化等一系列气候环境问题，有科学家提出这可能导致第６

次生物大灭绝．类似的灾难事件在地质历史上多次发生，因此以史为鉴、以古示今才能更好地认识、应对和解决这些问题．显

生宙最大的一次生物灭绝事件发生在２．５２亿年前的二叠纪－三叠纪之交，超过９０％的海洋物种永久消失．此次生物灭绝的

过程和原因一直是科学家关注和致力解决的关键科学问题之一．近年来的研究表明当前人类面临的这些极端的气候环境事

件在２．５２亿年前也都有发生，而且更为严重．本文重点围绕近年来有关二叠纪－三叠纪之交的生物和环境事件研究进展，结

合化石和环境指标的地质记录以及生物与环境之间的相互作用关系，总结生物灭绝的过程和形式及相关环境因子的贡献，并

探讨残存生物能够躲过这次灾难事件得以延续和发展的内在机制和外界原因．
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　　一般人们认为，现代地球环境恶化，如大气二氧

化碳浓度升高、全球变暖、海洋酸化等一系列气候环

境事件开始出现，其罪魁祸首可能是人类燃烧了大

量化石燃料，向空气中排放了过多的二氧化碳、甲烷

等温室气体，促使温室效应增强，出现全球变暖现

象．气候变化正在改变地表环境，对生物圈和人类正

在或者将要产生重要的影响．大气二氧化碳浓度的

增加将引起海水酸化，全球变暖将导致洋流循环减

弱，从而导致海水含氧量的降低，进而对海洋生态系

统产生负面影响．生物学家已经发现海水酸化所导

致的大规模珊瑚白化现象 （ＨｏｅｇｈＧｕｌｄｂｅｒｇ，

１９９９）．最近，海洋学家发现海水中的含氧量在快速

减少，最为明显的特征是含氧量最小带（ｏｘｙｇｅｎｍｉｎｉ

ｍｕｍｚｏｎｅ，简称 ＯＭＺ）急剧扩张．Ｓｔｒａｍｍａ犲狋犪犾．

（２００８）研究发现北大西洋的ＯＭＺ近５０年扩张了一

倍，其宽度从３００ｍ扩张为６００ｍ，而且还呈现出继续
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图１　显生宙海洋生物多样性曲线

Ｆｉｇ．１ ＭａｒｉｎｅｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙｃｕｒｖｅｓｄｕｒｉｎｇｔｈｅＰｈａｎｅｒｏｚｏｉｃ

修改自Ｓｅｐｋｏｓｋｉ（１９７８，１９８４）．ａ．科级多样性；ｂ．属级多样性

扩张的趋势．如果ＯＭＺ继续上下扩张，将很快影响

到浅海或者透光带，这会给海洋生物带来致命打击．

当前生物多样性已经出现骤减现象，这可能是第６

次生物大灭绝事件征兆（Ｂａｒｎｏｓｋｙ犲狋犪犾．，２０１１），引

起了各国政府和人民大众的高度关注．

阻止或者减缓环境的进一步恶化是人类要解决

的首要问题．要解决这个问题，首先要从根本上弄清

环境变化的机理．然而地球是个复杂系统，不仅各圈

层的关系复杂，而且在时间序列上是一个长期的变化

过程，需要用地质时间思维来解决这个问题．回顾地

球的演化过程，不难发现人们当前面临的气候环境事

件在地质历史上曾多次出现，而且更为恶劣．气候环

境的剧变往往伴随着大规模的生物灭绝事件．自从

３８亿年前生命起源以来，地球上的生物遭受了多次

类似的灾难事件，其中在显生宙出现了至少５次大规

模集群灭绝事件（ＲａｕｐａｎｄＳｅｐｋｏｓｋｉ，１９８２；Ｈａｌｌａｍ

ａｎｄＷｉｇｎａｌｌ，１９９７；戎嘉余和黄冰，２０１４）．可见，当前

面临的气候环境事件并不是新事物，在漫长的地质历

史上已经出现过多次类似现象．因此，研究地史上的

环境事件和灭绝事件，利用以古示今的原理，研究人

员能更好地解析当前全球环境恶化的内在原因、持续

时间和潜在后果，最终为政府提供有效的科学参考，

为人类预防环境进一步恶化提供合理的建议．

在地质学和古生物学的研究历史上，生物大灭

绝的概念长期未引起关注，直到２０世纪晚期才得以

重视，并迅速成为科学热点，也成为了最有争议的科

学问题．不仅有地球科学家，也有包括物理学家和生

物学家在内的各个领域的学者参与到这一重大科学

问题研讨中．最早涉及生物灭绝有关的概念是法国

解剖学家和古生物学家Ｃｕｖｉｅｒ（１８１２）提出的，他发

现原本生活在地球上的一些物种后来消失了，典型

的例子就是猛犸象．基于这些发现，他提出了灾变

论，认为在地球历史上发生过多次巨大的灾变事件，

每经历一次灾难事件，原有生物被毁灭，新生物则被

创造出来．后来英国学者Ｐｈｉｌｌｉｐｓ（１８６０）基于化石资

料发现地球历史上的生物多样性被３次危机事件打

断，分别是白垩纪－第三纪之交，二叠纪－三叠纪之

交和泥盆纪．对生物大灭绝的深入研究开始于一个

多世纪之后，美国学者Ｓｅｐｋｏｓｋｉ基于对海生无脊椎

动物化石的数据统计分析，于２０世纪７０年代末和

２０世纪８０年代初在《Ｐａｌｅｏｂｉｏｌｏｇｙ》上发表４篇论

文（Ｓｅｐｋｏｓｋｉ，１９７８，１９７９，１９８１，１９８４），构建了显

生宙海洋动物多样性演变曲线，也就是著名的赛普

科斯基曲线（Ｓｅｐｋｏｓｋｉｃｕｒｖｅ，见图１）．基于该数据

资料，他发现显生宙存在５次大规模的生物集群灭

绝事件，其中最大的一次生物灭绝事件发生在古、中

生代之交，即二叠纪－三叠纪之交．近年来在多国科

学家的共同努力下，二叠纪－三叠纪之交大灭绝事件

的过程和机制得到了系统地研究，初步揭示了这一重

大地质突变期生物与环境的协同演化关系．这些研究

大多数来自海洋生物化石以及海相地质记录，因此本

文重点围绕海相地质记录进行总结和评述．

１　二叠纪－三叠纪之交生物大灭绝

二叠纪－三叠纪之交的灭绝事件是显生宙最大

的一次生物集群灭绝事件，也是生命演化史上的一

次大事件．生物集群灭绝也叫大灭绝（ｍａｓｓｅｘｔｉｎｃ

ｔｉｏｎ），是指在很短的地质时间里，地球上生物遭到

大规模的毁灭，灭绝率数十乃至数百倍地上升的地

２０９
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质现象．而在地质历史时期正常演化背景下生物线

系的终结，称为背景值灭绝也叫常规灭绝（ｂａｃｋ

ｇｒｏｕｎｄｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ）．本质上讲，灭绝是生物演化过

程中一个常见的现象，只是由于某些生物本身或非

生物的外在原因，可能会导致某些生物（或生物类

群）出现非正常的死亡现象，通常用灭绝率（ｅｘｔｉｎｃ

ｔｉｏｎｒａｔｅ）来描述生物灭绝事件的严重程度．灭绝率

是指单位地质时间内生物类别灭绝数量的百分比．

在背景灭绝下，通常每个百万年内的科级灭绝率不

超过８％（ＲａｕｐａｎｄＳｅｐｋｏｓｋｉ，１９８４）．而对于集群

灭绝，灭绝率通常在灭绝事件层附近很短的一段时

间内快速增加．在二叠纪－三叠纪之交的灭绝事件

中，科级、属级和种级灭绝率均为５次大灭绝之最

（Ｊａｂｌｏｎｓｋｉ，１９９４）．古生物学家利用化石数据库和

研究程度较高地区的物种灭绝数量对二叠纪－三叠

纪之交生物灭绝率进行了评估，结果见表１．大多数

结果都表明二叠纪－三叠纪之交的种级灭绝率超过

了９０％（表１）．可见，二叠纪－三叠纪之交的生物大

灭绝是当之无愧的显生宙最大级别的灭绝事件．

１．１　灭绝时间与形式

灭绝事件发生的时间和具体过程（或者灭绝形

式）是人们认清灭绝事件本质的主要因素，也是探讨

灭绝原因的主要环节之一．早期的研究表明这次大

灭绝发生在晚二叠世，从瓜德罗普世末期一直持续

整个乐平世，被称为晚二叠世大灭绝（ＬａｔｅＰｅｒｍｉａｎ

ｍａｓｓｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ；Ｓｅｐｋｏｓｋｉ，１９８４）．到了２０世纪９０

年代，科学家逐渐认清瓜德鲁普世末和二叠纪－三

叠纪之交是两次独立的灭绝事件（Ｊｉｎ犲狋犪犾．，１９９４；

ＳｔａｎｌｅｙａｎｄＹａｎｇ，１９９４）．关于二叠纪－三叠纪之

交生物灭绝的时间主要有两种观点，一种为“二叠纪

末大灭绝”（ＥｎｄＰｅｒｍｉａｎｍａｓｓｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ），另外一

种称为“二叠纪－三叠纪之交大灭绝”（Ｐｅｒｍｉａｎ

Ｔｒｉａｓｓｉｃｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ）．这两种观点的核心区别主要

表１　二叠纪－三叠纪灭绝事件中科、属、种级灭绝率

Ｔａｂｌｅ１ Ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎｒａｔｅｓｏｆｆａｍｉｌｙ，ｇｅｎｕｓ，ａｎｄｓｐｅｃｉｅｓｄｕｒ

ｉｎｇｔｈｅＰｅｒｍｉａｎＴｒｉａｓｓｉｃｃｒｉｓｉｓ

科级灭绝率

（％）
属级灭绝率

（％）
种级灭绝率

（％）
文献来源

５２．０ ６４．８ ９６．０ Ｒａｕｐ，１９７９

５７．０ － － Ｓｅｐｋｏｓｋｉ，１９８４

－ － ９１．４ 殷鸿福等，１９８４

５１．０ ８２．０ ９５．０ Ｊａｂｌｏｎｓｋｉ，１９９４

－ － ９４．０ Ｊｉｎ犲狋犪犾．，２０００

－ － ９０．１ Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１３ｂ

－ － ６２．０ Ｗａｎｇ犲狋犪犾．，２０１４

是：“二叠纪末大灭绝”被认为灭绝事件发生在二叠

系－三叠系界线（ＰｅｒｍｉａｎＴｒｉａｓｓｉｃｂｏｕｎｄａｒｙ，简称

ＰＴＢ）之下的某个层位（ＲａｍｐｉｎｏａｎｄＡｄｌｅｒ，１９９８；

Ｊｉｎ犲狋犪犾．，２０００），而“二叠纪－三叠纪之交大灭绝”

被认为灭绝事件跨过了二叠系－三叠系界线（杨遵

仪等，１９９１；Ｙｉｎ犲狋犪犾．，２００７）．利用新的化石数据

和统计学方法得出的结果表明这次灭绝事件是跨越

二叠系－三叠系界线的 （Ｓｈｅｎ犲狋犪犾．，２０１１；Ｓｏｎｇ

犲狋犪犾．，２０１３ｂ）．因此，这次大灭绝事件应该称为“二

叠纪－三叠纪之交大灭绝”（Ｂｅｎｔｏｎ犲狋犪犾．，２０１３）．

根据最新的火山灰中的锆石ＵＰｂ年龄，二叠纪－

三叠纪之交大灭绝开始于２５１．９４１Ｍａ，结束于

２５１．８８０Ｍａ（Ｂｕｒｇｅｓｓ犲狋犪犾．，２０１４）．

二叠纪－三叠纪之交生物的灭绝形式有多种观

点，主要观点包括单幕式、主幕式和两幕式．单幕式

的观点主要来自２０世纪９０年代，部分学者认为这

次大灭绝是发生在二叠纪末期很短的一段时间间隔

内，生物快速消失（徐桂荣和童金南，１９９１；Ｒａｍｐｉ

ｎｏａｎｄＡｄｌｅｒ，１９９８；Ｊｉｎ犲狋犪犾．，２０００），其灭绝层位

对应全球界线层型剖面———煤山剖面２５层，对应牙

形石带 犆犾犪狉犽犻狀犪犿犲犻狊犺犪狀犲狀狊犻狊 带 （Ｙｉｎ犲狋犪犾．，

２００１）．主幕式观点表明生物灭绝是一个短期的、持

续的过程，从犆犾犪犽犻狀犪犿犲犻狊犺犪狀犲狀狊犻狊带开始，一直持

续到犐狊犪狉犮犻犮犲犾犾犪狊狋犪犲狊犮犺犲犻带，在煤山剖面从２５层持

续到２８层（Ｓｈｅｎ犲狋犪犾．，２０１１）．两幕式观点主要基

于对华南多门类生物高分辨率的地层分布的研究，

结果表明化石的消失主要集中在两个层位，分别对

应煤山剖面的２５层和２８层，也就是牙形石的

犆犾犪犽犻狀犪犿犲犻狊犺犪狀犲狀狊犻狊带和犐狊犪狉犮犻犮犲犾犾犪狊狋犪犲狊犮犺犲犻带

（Ｙｉｎ犲狋犪犾．，２００７；Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１３ｂ）．

越来越多的证据表明二叠纪－三叠纪之交生物

的灭绝形式是一个复杂的过程，总的来说是两幕式．

这种复杂性主要体现在两个方面：不同生物门类，其

灭绝形式不同；即使相同生物门类，在不同剖面上其

灭绝形式也可能存在不同．

不同的生物类型，其灭绝形式存在明显差异（图

２）．总体上看，那些栖息地较窄的生物往往灭绝率更

高，而且主要表现为单幕式的过程，比如放射虫、钙

藻、 类有孔虫、海绵、四射珊瑚等．从它们的栖息环

境来看，放射虫是一类浮游动物，主要生活在海洋的

表层；钙藻是底栖光合作用的藻类，生活在透光带

内；而 类、海绵和四射珊瑚作为古生代常见的底栖

生物，主要生活在温暖、浅水水域．而一些栖息地较

广的生物灭绝率相对较低，主要表现为两幕式的过

３０９
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图２　二叠纪－三叠纪之交生物的两幕式、选择性灭绝

Ｆｉｇ．２ ＥｐｉｓｏｄｉｃａｎｄｓｅｌｅｃｔｉｖｅｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎｏｆｂｉｏｔａｄｕｒｉｎｇｔｈｅＰｅｒｍｉａｎＴｒｉａｓｓｉｃｃｒｉｓｉｓ

修改自Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．（２０１３ｂ）

程，包括非 有孔虫、介形虫、腕足动物、软体动物

（双壳类、腹足类、菊石）和牙形石．从栖息环境的角

度看，这些生物门类分布很广，从浅海到深水盆地都

有分布，有些门类在泻湖中也可以生存（例如双壳

类、腹足类以及有孔虫），而且还有一些类别可以生

活在陆相的淡水湖泊中（例如双壳类、腹足类以及介

形虫）．这些遭受两幕式灭绝的生物门类，其灭绝率

也有差别，总体上非 有孔虫、介形虫和腕足动物灭

绝率较高，软体动物和牙形石灭绝率较低．虽然不同

生物门类的灭绝形式表现不同，但笔者从整体海洋

生态系的角度来看，生物灭绝呈现出较为显著的两

幕式过程（图２）．

不同水深背景下同一个生物门类其灭绝形式可

能存在差别（图３）．以有孔虫为例，晚二叠世浅水台

地相区的有孔虫非常丰富，既有大量的 类，也有很

多非 有孔虫（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２００９ｂ；杨利蓉等，

２０１３）．但是在牙形石犆犾犪犽犻狀犪犿犲犻狊犺犪狀犲狀狊犻狊带之

上，浅水台地上广泛发育一套微生物岩（Ｋｅｒｓｈａｗ犲狋

犪犾．，１９９９；王永标等，２００５），其中有孔虫多样性非

常低，常见的只有两类灾难分子犈犪狉犾犪狀犱犻犪ｓｐ．和

犘狅狊狋犮犾犪犱犲犾犾犪犽犪犾犺狅狉犻（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１６）．所以浅水

台地相有孔虫主要表现为单幕式的灭绝形式，也就

是绝大部分有孔虫在犆犾犪犽犻狀犪犿犲犻狊犺犪狀犲狀狊犻狊带消失

（图３）．而处于较深水的台内凹陷或者斜坡相区的

有孔虫主要表现为两幕式的灭绝过程．与浅水台地

相类似，斜坡相区晚二叠世有孔虫也非常丰富，但

类非常少见，大个体有孔虫的比例也较低，小个体有

孔虫非常繁盛． 类和绝大多数大个体的有孔虫在

第一幕灭绝事件中消失，但在犆犾犪犽犻狀犪犿犲犻狊犺犪狀犲狀狊犻狊

带之上依然存在很多小个体有孔虫，超过３０多个种

（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２００９ａ）．这些残存的有孔虫在犆犾犪犽犻

狀犪犿犲犻狊犺犪狀犲狀狊犻狊带至犐狊犪狉犮犻犮犲犾犾犪狊狋犪犲狊犮犺犲犻带地层中

稳定存在，丰度和分异度变化不大（图２，３）．这些小

个体有孔虫大多数都在第二幕灭绝事件中消失

（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２００９ａ）．与有孔虫相反，介形虫在浅

水台地相表现为典型的两幕式灭绝过程，而在斜坡

相表现为单幕式灭绝（图３）．腕足动物与前两者都

不同，在浅水台地、较深水斜坡和深水盆地相都表现

为典型的两幕式灭绝过程（图３）．

综上所述，二叠纪－三叠纪之交生物的灭绝形

式是一个复杂的过程，不同的生物门类、不同的沉积

背景下的表现形式都可能不同．而且已有的研究表

明，生物灭绝事件发生的时间非常短暂，即使发生了

两幕式的灭绝过程，最新的绝对年龄数据表明其间

隔也仅有６万年（Ｂｕｒｇｅｓｓ犲狋犪犾．，２０１４），在地质剖

面上可能只有几十厘米．因此，最终揭示二叠纪－三

叠纪之交生物的灭绝过程还需要在高分辨率地层学

的基础上，开展多门类化石研究，同时还要考虑不同

空间位置对化石分布的影响．

１．２　选择性灭绝及其对海洋生态系结构的影响

二叠纪－三叠纪之交生物灭绝存在明显的选择

性．Ｋｎｏｌｌ犲狋犪犾．（１９９６）基于Ｓｅｐｋｏｓｋｉ数据库资料发

４０９
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图３　二叠纪－三叠纪之交有孔虫、介形虫和腕足动物在不同相区的灭绝过程示意

Ｆｉｇ．３ Ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｏｆｆｏｒａｍｉｎｉｆｅｒ，ｏｓｔｒａｃｏｄ，ａｎｄｂｒａｃｈｉｏｐｏｄｆｒｏｍｄｉｆｆｅｒｅｎｔｆａｃｉｅｓｄｕｒｉｎｇｔｈｅＰｅｒｍｉａｎＴｒｉａｓｓｉｃｃｒｉｓｉｓ

现二叠纪－三叠纪之交不同生物门类其灭绝率存在

区别，整体上可归为两组：一组灭绝率较高，包括四

射珊瑚、苔藓虫、棘皮动物和腕足动物，这些动物的

共同特征是没有鳃，具有较低的新陈代谢速率和较

弱的内部循环系统；另外一组灭绝率较低，包括双壳

类、腹足类、头足类、节肢动物、牙形石和脊椎动物，

这些动物通常有鳃、有着相对较高的新陈代谢速率

和较强的内部循环系统．前面笔者也提到，在高分辨

率地层基础上识别出的两幕式生物灭绝过程也存在

明显的选择性，这种选择性主要体现在生物的空间

分布能力方面：空间分布广的生物主要为两幕式灭

绝，而且其灭绝率较低；空间分布窄的生物主要在第

一幕灭绝，其灭绝率较高（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１３ｂ）．这

与Ｋｎｏｌｌ犲狋犪犾．（１９９６）提出的生理方面的选择性是

类似的，生理方面有缓冲（ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｌｙ“ｂｕｆｆ

ｅｒｅｄ”）的物种（比如有鳃，有着相对较高的新陈代谢

速率和较强的内部循环系统）灭绝率低，这类生物通

常具有较广的栖息范围．而那些生理方面无缓冲

（ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｌｙ“ｕｎｂｕｆｆｅｒｅｄ”）的物种（没有鳃，具

有较低的新陈代谢速率和较弱的内部循环系统）灭

绝率高，具有较窄的栖息范围．基于这种规律（具有

生理方面有缓冲的物种灭绝率低，生理方面无缓冲

的物种灭绝率高），生物大灭绝将会单向地影响海洋

生物类群的组成，使得具有生理方面有缓冲的物种

比例越来越高．

生物的选择性灭绝严重影响了显生宙海洋生态

系统结构．Ｂａｍｂａｃｈ犲狋犪犾．（２００２）在Ｋｎｏｌｌ犲狋犪犾．

（１９９６）的基础上对显生宙海洋生态系统结构进行了

系统研究，主要从生物的移动能力、生理特征等角度

探讨海洋生态系统的演化过程，发现那些移动能力

强、生理方面有缓冲的物种所占的比例呈现出逐渐

增加的趋势（图４ａ）．这种变化主要发生在古、中生

代之交和中、新生代之交，其中前者表现更为明显

（图４），而且这些转变是一个突然的、快速的过程．

显生宙海洋底栖无脊椎动物的典型代表腕足动物和

双壳类也发生了类似的过程，腕足动物是古生代底

栖无脊椎动物的主导生物类群，而双壳类是中、新生

代底栖无脊椎动物的主导类群，这个转变也是发生

在古、中生代之交．Ｋｎｏｌｌ犲狋犪犾．（１９９６）发现这种快

速的海洋生态系统的变革的主要驱动机制是生物的

选择性灭绝．Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．（２０１３ｂ）基于华南的详细

资料进一步证实二叠纪－三叠纪之交的生物灭绝事

件是促使古生代型海洋生态系结构向中生代型海洋

生态系结构转变的核心驱动力．而高分辨率化石分

布数据表明这个转变主要发生在第二幕灭绝，也就

是三叠纪初的灭绝（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１３ｂ）．移动型动

物的比例从灭绝前的３０％增加到灭绝后的超过

５０％（图４ｂ），生理方面有缓冲的动物的比例从灭绝

前的４０％增加到灭绝后的７０％（图４ｄ）；腕足动物

占腕足动物和双壳类之和的比例从灭绝前的４０％

５０９
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图４　古、中生代之交生物类群的转变

Ｆｉｇ．４ ＢｉｏｔｉｃｔｕｒｎｏｖｅｒｄｕｒｉｎｇｔｈｅＰａｌｅｏｚｏｉｃＭｅｓｏｚｏｉｃｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ

ａ，ｃ．修改自Ｂａｍｂａｃｈ犲狋犪犾．（２００２）；ｂ，ｄ，ｆ．修改自Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．（２０１３ｂ）；ｅ．数据来源于ＳｅｐｋｏｓｋｉＯｎｌｉｎｅＤａｔａ（ｈｔｔｐ：／／ｓｔｒａｔａ．ｇｅｏｌｏｇｙ．ｗｉｓｃ．ｅｄｕ／

ｊａｃｋ／ｓｔａｒｔ．ｐｈｐ）

增加到灭绝后的６０％（图４ｆ）．

２　导致大灭绝的潜在环境致因

生物大灭绝的原因一直是科学家和人民大众关

心的问题，但因其复杂性、多解性而长期得不到解

决．生物大灭绝的原因从大的角度可分为外因和内

因：外因是指来自地球外部的因素，通常指外星体撞

击地球，包括小行星、彗星、陨石等；内因是指来自地

球内部的因素，包括构造运动、火山活动、气候环境

事件等．关于二叠纪－三叠纪之交生物大灭绝的原

因，研究人员提出了很多，既包括外因，如外星撞击，

又包括内因，如西伯利亚火山喷发、海平面下降、海

洋缺氧、高温事件、酸化事件等．

外星撞击被认为是导致白垩纪－古近纪之交生

物大灭绝的主要原因，其主要证据是Ａｌｖａｒｅｚ犲狋犪犾．

（１９８０）发现地外来源的铱异常广泛分布在灭绝事件

地层中．有科学家认为二叠纪－三叠纪之交的大灭绝

可能也是外星撞击导致的，主要的证据来自２１世纪

初的 ３ 篇 《Ｓｃｉｅｎｃｅ》论 文 （Ｂｅｃｋｅｒ犲狋犪犾．，２００１；

Ｂａｓｕ犲狋犪犾．，２００３；Ｂｅｃｋｅｒ犲狋犪犾．，２００４）．Ｂｅｃｋｅｒ犲狋犪犾．

（２００１）在华南和日本的二叠系－三叠系界线地层中

发现富勒烯（一种由碳元素构成的具有球状结构的物

质），其中包含一些氦气和氩气，其同位素组成与天

外星体类似，因此其认为大灭绝是外星撞击引起的．

Ｂａｓｕ犲狋犪犾．（２００３）在南极洲二叠纪末期的地层中发

现多种球粒陨石碎片，其金属球粒中的镍铁比值、钴

镍比值、磷铁比值以及橄榄石和辉石中的铁镁比值

和锰铁比值表明其来源于天外星体．Ｂｅｃｋｅｒ犲狋犪犾．

（２００４）进一步发现了外星撞击产生的物质，包括撞

６０９
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表２　西伯利亚火山年龄与二叠纪－三叠纪之交灭绝事件年龄对比

Ｔａｂｌｅ２ ＡｇｅｓｏｆＳｉｂｅｒｉａｎｖｏｌｃａｎｏａｎｄＰｅｒｍｉａｎＴｒｉａｓｓｉｃｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎｅｖｅｎｔ

方法 西伯利亚火山喷发年龄 二叠纪－三叠纪之交生物灭绝年龄 文献来源

４０Ａｒ／３９Ａｒ ２４９±４Ｍａ ＲａｍｐｉｎｏａｎｄＳｔｏｔｈｅｒｓ，１９８８
４０Ａｒ／３９Ａｒ ２４８．４±２．４Ｍａ ＲｅｎｎｅａｎｄＢａｓｕ，１９９１
２０６Ｐｂ／２３８Ｕ ２４８±４Ｍａ ２５１±４Ｍａ Ｃａｍｐｂｅｌｌ犲狋犪犾．，１９９２
４０Ａｒ／３９Ａｒ ２５０．０±０．３Ｍａ ２５０．０±０．２Ｍａ Ｒｅｎｎｅ犲狋犪犾．，１９９５
４０Ａｒ／３９Ａｒ ２４９±２Ｍａ Ｄａｌｒｙｍｐｌｅ犲狋犪犾．，１９９５
４０Ａｒ／３９Ａｒ ２４８．３±１．７Ｍａ Ｖｅｎｋａｔｅｓａｎ犲狋犪犾．，１９９７
２０６Ｐｂ／２３８Ｕ ２５１．４±０．３Ｍａ Ｂｏｗｒｉｎｇ犲狋犪犾．，１９９８
４０Ａｒ／３９Ａｒ ２４９．４０±０．５１Ｍａ Ｒｅｉｃｈｏｗ犲狋犪犾．，２００２
２０６Ｐｂ／２３８Ｕ ２５１．７±０．４Ｍａ Ｋａｍｏ犲狋犪犾．，２００３
２０６Ｐｂ／２３８Ｕ ２５２．６±０．２Ｍａ Ｍｕｎｄｉｌ犲狋犪犾．，２００４
４０Ａｒ／３９Ａｒ ２５０．３０±１．１０Ｍａ ２４９．２５±０．１４Ｍａ Ｒｅｉｃｈｏｗ犲狋犪犾．，２００９
２０６Ｐｂ／２３８Ｕ ２５２．２８±０．０８Ｍａ Ｓｈｅｎ犲狋犪犾．，２０１１
２０６Ｐｂ／２３８Ｕ ２５１．９４１±０．０３７Ｍａ Ｂｕｒｇｅｓｓ犲狋犪犾．，２０１４

击石英、撞击长石、玻璃球粒等，并在澳大利亚西北

部海域的贝德奥高地找到一个可能撞击坑，因此他

认为撞击很有可能是导致大灭绝的原因．此外，

Ｋａｉｈｏ犲狋犪犾．（２００１）在煤山剖面发现微球粒，并结合

硫同位素的变化，提出可能是外星撞击导致地幔中

的硫大量释放，消耗了地表的氧气并导致酸雨，进而

造成大规模生物灭绝．但是，上述证据的可靠性受到

很多学者的怀疑．Ｒｅｔａｌｌａｃｋ犲狋犪犾．（１９９８）发现南极

洲和澳大利亚二叠系－三叠系界线附近地层中确实

存在类似的撞击石英，但其丰度很低、个体很小，并

不像白垩纪－古近纪之交的撞击石英，而且相应地

层中并不存在广泛分布的铱异常．ＦａｒｌｅｙａｎｄＭｕｋ

ｈｏｐａｄｈｙａｙ（２００１）重复Ｂｅｃｋｅｒ犲狋犪犾．（２００１）在煤山

剖面的测试，并没有在相同的地层中发现任何氦元

素．Ｌｉ犲狋犪犾．（２００５）在煤山剖面２５层也发现富勒烯

的存在，但并没有找其包裹的地外来源的氦气和氩

气．Ｉｓｏｚａｋｉ（２００１）指出Ｂｅｃｋｅｒ犲狋犪犾．（２００１）研究的

日本Ｓａｓａｙａｍａ剖面是缺失二叠系－三叠系界线地

层的，因此Ｂｅｃｋｅｒ犲狋犪犾．得出的结论是错误的．

Ｋｏｅｂｅｒｌ犲狋犪犾．（２００４）通过对铂族元素以及锇和氦

同位素研究发现二叠纪－三叠纪之交的大灭绝与外

星撞击没有关系．综上可见，外星撞击作为二叠纪－

三叠纪之交大灭绝的原因当前还缺乏可靠的证据．

大规模的火山喷发通常伴随着灭绝事件，地质

历史时期大火山岩省的时间分布与多次生物灭绝事

件具有耦合性（Ｗｉｇｎａｌｌ，２００１；ＢｏｎｄａｎｄＷｉｇｎａｌｌ，

２０１４）．而二叠纪－三叠纪之交发生了显生宙最大规

模的生物灭绝事件，同时也出现了显生宙最大规模

的大火山岩省———西伯利亚火山岩省．通常情况下，

大规模的火山喷发都会带来灾难性的气候环境效

应，进而对地表的生物圈带来极端的负面影响．因

而，如果能证明火山事件与灭绝事件在时间上是吻

合的，就可以将两者作为因果关系联系起来．二叠

纪－三叠纪之交生物灭绝的时间比较明确，因为生

物灭绝研究的对象主要是海相地质记录，而海相地

层中有着良好的生物地层记录，特别是具有全球可

对比的牙形石生物地层记录（Ｙｉｎ犲狋犪犾．，２００１；

Ｚｈａｎｇ犲狋犪犾．，２００７；Ｊｉａｎｇ犲狋犪犾．，２０１４；童金南和殷

鸿福，２０１５），同时也有着良好的同位素化学地层记

录（Ｐａｙｎｅ犲狋犪犾．，２００４；Ｔｏｎｇ犲狋犪犾．，２００７ｂ；Ｌｕｏ

犲狋犪犾．，２０１１），再加上灭绝事件层附近有多层火山

粘土，这为开展年代地层学工作奠定了基础（Ｂｏｗ

ｒｉｎｇ 犲狋 犪犾．， １９９８； Ｓｈｅｎ 犲狋 犪犾．， ２０１１；

Ｂｕｒｇｅｓｓ犲狋犪犾．，２０１４）．西伯利亚大火山岩省位于俄

罗斯北部的西伯利亚大陆上，该事件的时间限定手

段比较有限，当前主要的进展来自于年代地层学的

工作（表２）．从同位素年龄的角度看，西伯利亚火山

事件与二叠纪－三叠纪之交大灭绝事件很有可能是

同时发生的，但根据当前的数据笔者还不能得出确

凿的结论．过去近３０年的研究表明（表２），无论是
４０Ａｒ／３９Ａｒ年龄还是２０６Ｐｂ／２３８Ｕ年龄其精度也是越来

越高，因此随着定年分辨率的进一步提高，西伯利亚

火山年龄与二叠纪－三叠纪之交大灭绝事件年龄将

有望得到解决．此外，二叠纪－三叠纪陆相生物地层

近年来进展显著，特别是叶肢介生物地层．Ｋｏｚｕｒ

ａｎｄＷｅｅｍｓ（２０１１）在西伯利亚出露的Ｐｕｔｏｒａｎａ玄

武岩沉积夹层中发现了犉犪犾狊犻狊犮犪狋狌狉犪犻犮犪犉．狆狅

犱狉犪犫犻狀犲犽犻叶肢介动物群，这与德国盆地和中国华北

新疆大龙口剖面的犉犪犾狊犻狊犮犪狆狅狊狋犲狉犪叶肢介带可能

位于同一个层位．由于陆相叶肢介动物群面貌区域

７０９
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差别较大，因此还需要更深入的生物地层学工作，来

进一步厘定西伯利亚火山岩省的时代．除了西伯利

亚火山岩省，学者在华南也发现很多二叠纪－三叠

纪之 交 火 山 活 动 的 证 据 （殷 鸿 福 等，１９８９；

Ｙｉｎ犲狋犪犾．，１９９２；Ｔｏｎｇ犲狋犪犾．，２００７ａ；Ｓｈｅｎ

犲狋犪犾．，２０１２），在二叠系－三叠系界线上下的两层

火山灰层在华南分布约１×１０６ｋｍ２（Ｙｉｎ犲狋犪犾．，

１９９２；Ｘｉｅ犲狋犪犾．，２０１０），而它们的产出层位与两幕

生物灭绝的层位一致（Ｙｉｎ犲狋犪犾．，２００７；Ｓｏｎｇ

犲狋犪犾．，２０１３ｂ）．除此之外，二叠纪－三叠纪之交的

火山岩和火山碎屑岩还广泛分布于冈瓦纳大陆北

缘、泛大洋西缘和俄罗斯滨海区（殷鸿福和宋海军，

２０１３）．可见，二叠纪－三叠纪之交的火山活动非常

频繁，与当时极端气候环境事件可能存在关联，笔者

需要进一步从时间尺度、因果关系等角度来探讨火

山活动与大灭绝之间的关系．

海平面的大幅度变化可以直接影响海洋生物栖

息地，进而对生物演变产生影响．有证据表明二叠

纪－三叠纪之交确实存在一次快速的、大幅度的海

退－海侵事件．地层学方面，Ｊｉａｎｇ犲狋犪犾．（２０１４）和

Ｙｉｎ犲狋犪犾．（２０１４）发现海退开始于长兴期末期，对应

煤山剖面２４ｅ层，在犆犾犪犽犻狀犪犿犲犻狊犺犪狀犲狀狊犻狊带达到最

低点（２５层），并持续到犎犻狀犱犲狅犱狌狊犮犺犪狀犵狓犻狀犵犲狀狊犻狊

带（２６层），使得扬子台地普遍缺失这两个化石带．

沉积学方面，Ｗｕ犲狋犪犾．（２０１０）和Ｙｉｎ犲狋犪犾．（２０１４）

发现在特提斯地区浅水台地相剖面在长兴期末期普

遍发育一个以平行不整合为特征的层序界面，或者

暴露面，不整合界面上下地层正好缺失犆犾犪狉犽犻狀犪

犿犲犻狊犺犪狀犲狀狊犻狊带和犎犻狀犱犲狅犱狌狊犮犺犪狀犵狓犻狀犵犲狀狊犻狊带，

紧随其后的是一次快速的海侵事件，发生在犎犻狀犱

犲狅犱狌狊狆犪狉狏狌狊带内．华南二叠纪－三叠纪之交的海

退与海侵事件，在特提斯和冈瓦纳北缘也普遍存在

（Ｙｉｎ犲狋犪犾．，２００７），与全球的海平面变化趋势基本

上是一致的（Ｈａｑ犲狋犪犾．，１９８７）．但大海退或者海侵

不能用来作为导致生物大灭绝主导或者主要因素，

因为：（１）显生宙类似的海退与海侵发生过很多次

（Ｈａｑ犲狋犪犾．，１９８７；ＨａｑａｎｄＳｃｈｕｔｔｅｒ，２００８），其中

大部分海退或海侵并没有伴随大规模的生物灭绝事

件；（２）大多数动物是可以移动的，即使固着类型动

物，其受精卵或者幼体也可以悬浮在海水中，植物的

种子亦具有类似的能力，因此海平面的变化对大多

数海洋生物来说并不是致命的打击．综上所述，二叠

纪末的大海退对海洋生物来说可能产生了一定的影

响，但目前还没有足够的证据来证明海平面的变化

是二叠纪－三叠纪之交生物大灭绝的主导原因．

在二叠纪－三叠纪之交的海洋中广泛存在缺氧

事件．多种证据指示二叠纪－三叠纪之交存在海洋

缺氧现象，包括发现缺氧沉积相（ＷｉｇｎａｌｌａｎｄＨａｌ

ｌａｍ，１９９２）、沉积岩Ｔｈ／Ｕ比值小于２（Ｗｉｇｎａｌｌａｎｄ

Ｔｗｉｔｃｈｅｔｔ，１９９６）、泛大洋中黑色页岩（Ｉｓｏｚａｋｉ，

１９９７）、水体自生草莓状黄铁矿（ＷｉｇｎａｌｌａｎｄＴｗｉｔ

ｃｈｅｔｔ，２００２；Ｗｉｇｎａｌｌ，２００５；Ｓｈｅｎ犲狋犪犾．，２００７；

ＢｏｎｄａｎｄＷｉｇｎａｌｌ，２０１０；Ｌｉａｏ犲狋犪犾．，２０１０）、绿硫

细菌繁盛（Ｇｒｉｃｅ犲狋犪犾．，２００５；Ｃａｏ犲狋犪犾．，２００９）、

海水硫酸盐浓度出现低值（Ｌｕｏ犲狋犪犾．，２０１０）、铀同

位素出现负偏（Ｂｒｅｎｎｅｃｋａ犲狋犪犾．，２０１１）、不同水深

剖面出现碳同位素梯度（宋海军等，２０１２）等．二叠

纪－三叠纪之交的海洋缺氧是全球性的，在中国华

南、欧洲、格陵兰岛、加拿大、澳大利亚等地区都有发

现（ＷｉｇｎａｌｌａｎｄＴｗｉｔｃｈｅｔｔ，２００２）．这次缺氧事件不

仅仅是发生在二叠纪－三叠纪之交的短暂事件，目

前已有证据表明其事件跨度可达５Ｍａ（几乎整个早

三叠世），主要证据包括草莓状黄铁矿（Ｗｉｇｎａｌｌ

犲狋犪犾．，２０１０；Ｔｉａｎ犲狋犪犾．，２０１４）、牙形石微量元素

（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１２）、碳同位素梯度（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，

２０１３ａ）、沉积岩中氧化还原敏感元素（Ｇｒａｓｂｙ

犲狋犪犾．，２０１３）和硫同位素（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１４ａ）等．

综上可见，海洋缺氧事件的存在性毋庸置疑，而水体

缺氧对海洋任何生物都是致命的打击，这也是很多

学者都认可的一个观点．也就是说，海洋缺氧事件对

二叠纪－三叠纪之交生物大灭绝有着重要的影响，

但是否为主导作用还有待进一步的研究．

近年来，二叠纪－三叠纪之交的高温事件越来

越受到关注．科学家在研究火山作用的时候，提出火

山喷发时大量的火山灰会短暂悬浮大气中，遮蔽了

阳光，产生“火山冬天”效应（Ｗｉｇｎａｌｌ，２００１；Ｋｏｒｔｅ

犲狋犪犾．，２０１０）．之后，火山喷出的温室气体（ＣＯ２、

ＣＨ４等）以及森林大火等连锁效应，会导致长期的

温室气候出现．但由于缺少有效的温度指标，该方面

的研究进展非常缓慢（Ｋｏｒｔｅ犲狋犪犾．，２００４；Ｈｕｅｙ

ａｎｄＷａｒｄ，２００５）．最近，Ｊｏａｃｈｉｍｓｋｉ犲狋犪犾．（２０１２）利

用煤山和上寺剖面牙形石氧同位素恢复了二叠纪－

三叠纪之交海水表层温度曲线，发现牙形石氧同位

素在二叠系－三叠系界线之下出现快速的负偏，对

应温度快速升高，升高幅度可达８℃．紧接着，Ｓｕｎ

犲狋犪犾．（２０１２）利用同样的技术方法在华南多条剖面

研究了长时间尺度的温度变化，发现高温气候是一

个长期存在的现象，几乎整个早三叠世都处于高温
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气候中，海洋表层海水最高温度可能超过了４０℃．

图５　不同生物门类对溶氧量和高温的响应

Ｆｉｇ．５ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｅｆｆｅｃｔｓｏｆｄｅｃｒｅａｓｅｄｏｘｙｇｅｎｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎａｎｄｉｎｃｒｅａｓｅｄｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

修改自Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．（２０１４ｂ）

之后，不同学者在不同的地区也做了类似的实验并

得出了类似的结果，例如Ｒｏｍａｎｏ犲狋犪犾．（２０１３）研究

了巴基斯坦早三叠世牙形石氧同位素，Ｓｃｈｏｂｂｅｎ

犲狋犪犾．（２０１４）研究了伊朗二叠系－三叠系界线附近

牙形石和腕足的氧同位素，Ｃｈｅｎ犲狋犪犾．（２０１６）研究

了华南的多条剖面二叠系－三叠系界线附近牙形石

的氧同位素．现代实验生物学和海洋调查研究表明，

极端高温气候会对海洋生物产生致命的打击，每个

生物门类都有一定的高温忍受上限，常见的生物类

别的高温上限区间在３０～４０℃，个别生物可以超过

４０℃，例如双壳类、腹足类和介形虫（图５）．可见，当

温度出现快速升高，且超过生物忍受的上限，生物就

会出现死亡乃至灭绝事件．而且，当高温气候出现

时，陆地表面温度将高于海洋水体温度，对陆地生物

的打击将会更严重．高纬度冷水地区生物是否影响

较小？答案是否定的，因为：（１）根据温室效应发生

的原理，当出现全球变暖现象时，高纬度地区的温度

增加幅度大于低纬度地区的增加幅度；（２）生活在高

纬度地区的生物其高温耐受性明显低于低纬度地

区，因此当出现极端高温气候时，高纬度地区的生物

也不能幸免（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１４ｂ）．

海洋酸化也可能是导致生物大灭绝的一个原

因，但当前还存在争议．Ｐａｙｎｅ犲狋犪犾．（２００７）认为大

贵州滩微生物岩底部存在一个溶蚀面，可能是海洋

酸化的结果．Ｗｉｇｎａｌｌ犲狋犪犾．（２００９）对此提出质疑，并

指出这是一个海退产生的暴露面．这种解释进一步

被沉积学和生物地层学证据证实（Ｊｉａｎｇ犲狋犪犾．，

２０１４；Ｙｉｎ犲狋犪犾．，２０１４）．Ｐａｙｎｅ犲狋犪犾．（２０１０）在打讲

剖面利用碳酸盐岩的钙同位素来探讨海洋酸化，发

现钙同位素在第一幕灭绝线附近出现负偏，与碳同

位素负偏同步，认为这代表海水钙同位素的负偏，反

映了一次海洋酸化事件．Ｈｉｎｏｊｏｓａ犲狋犪犾．（２０１２）研究

了煤山剖面牙形石的钙同位素，发现了类似的结论，

进而认为海水钙同位素在第一幕灭绝线附近发生了

负偏现象，并提出二氧化碳浓度增加是导致海洋酸

化的主要原因．梁汉东（２００２）在煤山剖面２５层发现

典型硫酸盐矿物石膏，认为其形成于酸化的海水中．

但上述酸化的层位与硼同位素的结果明显不一致，

Ｃｌａｒｋｓｏｎ犲狋犪犾．（２０１５）研究发现硼同位素所指示的

海水ｐＨ值在第一幕灭绝线附近并没有出现明显的

下降，而在第二幕灭绝线附近海水ｐＨ出现一次快

速的、大幅度的下降．由此可见，当前有关海洋酸化

的研究还处于开始阶段，当前的一些技术方法还存

在问题，比如碳酸盐岩硼同位素非常容易受到成岩

作用的影响．因此，有待进一步深入挖掘海洋酸化的

指标，恢复二叠纪－三叠纪之交海洋ｐＨ值的变化．

除了上述的潜在环境致因之外，研究者们还提

出了很多其他的解释，比如硫化氢毒化作用（Ｋｕｍｐ

犲狋犪犾．，２００５）、甲烷的毒化作用（ＨｅｙｄａｒｉａｎｄＨａｓ

ｓａｎｚａｄｅｈ，２００３；Ｒｙｓｋｉｎ，２００３；Ｒｅｔａｌｌａｃｋａｎｄ

Ｊａｈｒｅｎ，２００８）等．当前提出的这些异常的环境事件

在局部地区甚至在全球范围内可能都广泛存在，但

研究者们大多忽略一个问题，那就是这些事件本身

对生物灭绝的影响程度有多大？不同的环境事件其

发生的范围和规模是不同的，相应地对海洋生态系

９０９
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统的影响和打击范围也是不同的．因此，只有将环境

事件的具体特征与海洋不同门类、不同生态位生物

的具体演变相结合，才能更好地找到导致生物大灭

绝的环境致因．Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．（２０１４ｂ）结合生物演化与

环境变化的特征，提出极端高温和海洋缺氧的同步

发生是导致二叠纪－三叠纪之交海相生物大灭绝的

主要环境致因．对于海洋来说，温度沿着水深变化幅

度非常大．因为海水的温度主要受控于太阳的辐射，

在透光带下层迅速下降，在深海通常降低到５℃以

下．因此，当全球变暖、极端高温气候出现时，高温层

主要存在于海洋表层透光带内，主要影响浅水层的

生物．而海洋缺氧恰恰相反，对于大洋，海洋缺氧发

生在中层水的ＯＭＺ内．在局限盆地，例如黑海，海

水缺氧发生在中、深层水．因此，缺氧事件主要影响

中、深层的生物．如上所述，仅从环境因子的角度考

虑，当极端高温和海洋缺氧事件同时发生时，对海洋

生物是致命的打击，前者打击浅水区或者透光带的

生物，后者打击深水区的生物．这种解释可以回答为

什么二叠纪－三叠纪之交生物灭绝率如此之高．

３　生物残存与避难带

大灭绝事件摧毁了长时间存在的生态系统，为

新生态系统的重建留下了足够的空间，而残存生物

则是新生态系统的先驱和开拓者．这些生物是如何

残存的，特别是在最严重的一次生物灭绝事件中残

存下来，这对人们应对当前环境恶化有重要的启示

意义．生物残存可以从两个角度来解释，一个是达尔

文的“适者生存”，一个类似圣经中的“诺亚方舟”．前

者从生物自身的角度出发，有些生物本身就具有特

殊的能力，能适应极端环境，进而残存下来．后者是

指环境因素，可能在地球的某个角落存在一个能避

难的地方，生物可以去那里残存．

当前已经发现的一些证据表明生物可以利用自

身的优势或采取一定的策略来躲避灾难事件，从而

在二叠纪－三叠纪之交的大灭绝事件中残存下来．

前面提到这次灭绝存在明显的生物选择性，这种选

择性与生物对环境因子的忍耐性密切相关，因为不

同生物门类对不同的环境因子的响应是不同的．以

高温和缺氧两种异常环境为例：当海水溶解氧含量

降低时，有孔虫对低氧－缺氧的耐受性最强，其次软

体动物（包括腹足类、双壳类、头足类），而珊瑚、苔藓

虫、棘皮动物、介形虫和甲壳类则很难适应低氧－缺

氧的环境（图５ａ）．当高温气候发生时，对珊瑚和放

射虫影响最大，其高温忍受上限不超过３４℃，其次

为甲壳类、棘皮动物、有孔虫、头足类，其高温忍受上

限约为３６℃，而软体动物腹足类和双壳类具有较高

的高温忍受上限（＞４０℃），介形虫的高温忍受上限

最高，部分介形虫可以忍受超过５０℃的高温（图

５ｂ）．这种生物对恶劣环境的忍耐性与化石记录是

一致的，那些对高温和缺氧忍耐性差的生物绝大部

分在第一幕灭绝事件中消失，包括珊瑚、放射虫等

（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１３ｂ）．而对高温和缺氧忍耐性强的

生物则表现为两幕式的灭绝，并且灭绝事件之后都

有残存，包括双壳类、腹足类、菊石、有孔虫、介形虫

等（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１３ｂ）．因为环境因子在不同沉积

相中表现是不同的，这也导致同一类生物在不同水

深相区的灭绝和残存情况也不同（图３）．例如，耐高

温的介形类在浅水剖面受影响较小，而在较深水的

斜坡和盆地其灭绝较为严重．而耐一定缺氧而不耐

高温的小有孔虫主要残存在表层水之下的斜坡位

置，如煤山剖面．只有软体动物，如腹足类、双壳类、

头足类等，既耐高温又耐缺氧，所以受到的影响较

小，在各种水深都有残存，并成为早三叠世海洋中的

主导生物类型．

已有证据表明很多生物采取小型化的策略来应

对二叠纪－三叠纪之交的这次环境危机，例如原生

动物有孔虫（ＳｏｎｇａｎｄＴｏｎｇ，２０１０；Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，

２０１１）、后生动物双壳类（Ｈａｙａｍｉ，１９９７，１９９８；

Ｔｗｉｔｃｈｅｔｔ，２００７）、腹足类（Ｆｒａｉｓｅｒ犲狋犪犾．，２００５；

Ｐａｙｎｅ，２００５）、腕足动物（Ｈｅ犲狋犪犾．，２００７ｂ，２０１５；

Ｃｈｅｎ犲狋犪犾．，２０１５）、介形虫（Ｆｏｒｅｌ犲狋犪犾．，２０１５）、牙

形石（Ｌｕｏ犲狋犪犾．，２００８）、鱼类（ＭｕｔｔｅｒａｎｄＮｅｕ

ｍａｎ，２００９）等．此外，陆相地层中的介形虫和四足

动物也出现小型化现象（ＨｕｔｔｅｎｌｏｃｋｅｒａｎｄＢｏｔｈａ

Ｂｒｉｎｋ，２０１３；Ｈｕｔｔｅｎｌｏｃｋｅｒ，２０１４；Ｃｈｕ犲狋犪犾．，

２０１５）．可见，小型化现象是二叠纪－三叠纪之交灾

难事件发生时生物采取的一个普遍性策略，也是一

种非常有效的策略，因为小个体生物往往具有较短

的发育周期，较少的能量和氧含量需求，因而可以在

高压环境中生活和繁衍后代．

生物应对灾难事件采取的另外一种应对策略是

ｒ策略．ｒ策略是 ＭａｃＡｒｔｈｕｒａｎｄＷｉｌｓｏｎ（１９６７）提

出的，是指在气候不稳定、灾难频繁的环境下，生物

因为缺少竞争和天敌，可以无限制的繁盛．Ｈａｒｒｉｅｓ

犲狋犪犾．（１９９６）发现在一些异常环境中，一些生物类型

采取ｒ策略，可以让种群规模短时间内迅速扩大，这

类生物被称为机会分子．机会分子在正常环境中由

０１９
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于物种竞争，居群规模表现一般；当环境突变或者恶

化，其竞争对手受到抑制，而它们却在短时间内利用

适宜环境迅速繁殖，成为生态系统中的主导者．在灭

绝事件发生时以及之后的一段时间内出现的机会分

子称为灾难分子（Ｈａｒｒｉｅｓ犲狋犪犾．，１９９６）．在二叠

纪－三叠纪之交灾难事件发生时也出现了多种灾难

分子，最为典型的是蓝细菌，其生命活动所形成的生

物沉积构造———微生物岩在全球都有广泛分布

（ＳｃｈｕｂｅｒｔａｎｄＢｏｔｔｊｅｒ，１９９２；Ｌｅｈｒｍａｎｎ，１９９９；王

永标等，２００５；Ｐｒｕｓｓ犲狋犪犾．，２００６；Ｙａｎｇ犲狋犪犾．，

２０１１）．此外，很多动物中也出现灾难分子，例如有孔

虫中的犈犪狉犾犪狀犱犻犪、犘狅狊狋犮犾犪犱犲犾犾犪（Ｇｒｏｖｅｓ犲狋犪犾．，

２００７；Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２００９ｂ；Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１６），双

壳类中的犆犾犪狉犪犻犪（ＳｃｈｕｂｅｒｔａｎｄＢｏｔｔｊｅｒ，１９９５；方

宗杰，２００３；Ｈｅ犲狋犪犾．，２００７ａ），腕足动物中的犔犻狀

犵狌犾犪（ＲｏｄｌａｎｄａｎｄＢｏｔｔｊｅｒ，２００１；Ｐｅｎｇ犲狋犪犾．，

２００７；Ｃｈｅｎ犲狋犪犾．，２０１５）等．这些灾难分子通过这

种特殊的生态策略，得以在灭绝事件中残存．

“诺亚方舟”的存在可能是生物能在二叠纪－三

叠纪之交大灭绝事件中得以残存的另外一种重要原

因．传统的“诺亚方舟”是指避难所．Ｅｒｗｉｎ（１９９４）认

为华南晚二叠世是当时的避难所，他发现晚二叠世

长兴期冈瓦纳大陆因为构造隆升导致海相沉积减

缩，生物萧条，而同期的华南腕足动物非常繁盛，因

而认为华南是当时的避难所．实际上除了华南之外，

在中国西藏、伊朗等地区学者们也发现类似的腕足

动物化石（Ｓｈｅｎ犲狋犪犾．，２００１，２００６；Ａｎｇｉｏｌｉｎｉａｎｄ

Ｃａｒａｂｅｌｌｉ，２０１０），表明这个猜测的避难所是不存在

的．ＫａｕｆｆｍａｎａｎｄＥｒｗｉｎ（１９９５）曾提到现今的避难

所，认为孤立洋岛、海底温泉、生物礁洞穴等相对孤

立的地质位置可能是那些地质历史时期的避难所．

一些学者试图在这些位置寻找复活生物，但均没有

收获．最近Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．（２０１４ｂ）提出了避难带（ｒｅｆ

ｕｇｅｚｏｎｅ）概念，认为很多生物之所以能逃过二叠

纪－三叠纪之交大灭绝事件，是因为在中间水层存

在一个避难带，很多残存的底栖和游泳动物在这个

水层幸存下来（图６）．这个避难带主要是针对当时

的恶劣环境被提出来的，不同的恶劣环境其影响范

围不同，因此可能存在某个地方环境的恶劣程度不

甚严重，部分生物可以在那里生活，繁衍后代．多种

证据都表明二叠纪－三叠纪之交存在极端高温和大

洋缺氧事件，但两种事件在海洋中的影响范围差别

很大．高温主要影响海洋的表层水，缺氧影响海洋的

深层水．在表层高温水体和深层缺氧水体之间可能

图６　二叠纪－三叠纪之交生物避难带模型

Ｆｉｇ．６ ＲｅｆｕｇｅｍｏｄｅｌｄｕｒｉｎｇｔｈｅＰｅｒｍｉａｎＴｒｉａｓｓｉｃｃｒｉｓｉｓ

修改自Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．（２０１４ｂ）

存在一个特殊的空间，在这个空间温度低于表层海

水，溶氧量高于深层海水，因此这种中间水层的空间

可能就是生物躲避灾难事件的居所（图６）．残存物

种的空间分布进一步证实这个空间就是生物得以残

存的避难带（Ｓｏｎｇ犲狋犪犾．，２０１３ｂ，２０１４ｂ；Ｃｈｅｎ

犲狋犪犾．，２０１５；Ｚｈａｏ犲狋犪犾．，２０１５）．综上所述，表层

海水和中层海水之间的避难带可能就是生物得以残

存的“诺亚方舟”．但避难带的概念刚刚被提出，很多

问题还需要进一步地验证和深入，比如避难带是区

域性的还是全球性的，其水深范围具体是多少等．
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Ｌｉａｏ，Ｗ．，Ｗａｎｇ，Ｙ．，Ｋｅｒｓｈａｗ，Ｓ．，ｅｔａｌ．，２０１０．ＳｈａｌｌｏｗＭａ

ｒｉｎｅＤｙｓｏｘｉａＡｃｒｏｓｓｔｈｅＰｅｒｍｉａｎＴｒｉａｓｓｉｃＢｏｕｎｄａｒｙ：

ＥｖｉｄｅｎｃｅｆｒｏｍＰｙｒｉｔｅＦｒａｍｂｏｉｄｓｉｎｔｈｅＭｉｃｒｏｂｉａｌｉｔｅｉｎ

ＳｏｕｔｈＣｈｉｎａ．犛犲犱犻犿犲狀狋犪狉狔犌犲狅犾狅犵狔，２３２（１－２）：７７－

８３．ｄｏｉ：１０．１０１６／ｊ．ｓｅｄｇｅｏ．２０１０．０９．０１９

Ｌｕｏ，Ｇ．Ｍ．，Ｋｕｍｐ，Ｌ．Ｒ．，Ｗａｎｇ，Ｙ．Ｂ．，ｅｔａｌ．，２０１０．Ｉｓｏｔｏｐｉｃ

ＥｖｉｄｅｎｃｅｆｏｒａｎＡｎｏｍａｌｏｕｓｌｙＬｏｗＯｃｅａｎｉｃＳｕｌｆａｔｅＣｏｎ

ｃｅｎｔｒａｔｉｏｎＦｏｌｌｏｗｉｎｇＥｎｄＰｅｒｍｉａｎ ＭａｓｓＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎ．

犈犪狉狋犺犪狀犱犘犾犪狀犲狋犪狉狔犛犮犻犲狀犮犲犔犲狋狋犲狉狊，３００（１－２）：１０１－

１１１．ｄｏｉ：１０．１０１６／ｊ．ｅｐｓｌ．２０１０．０９．０４１

Ｌｕｏ，Ｇ．Ｍ．，Ｌａｉ，Ｘ．Ｌ．，Ｓｈｉ，Ｇ．Ｒ．，ｅｔａｌ．，２００８．ＳｉｚｅＶａｒｉａ

ｔｉｏｎｏｆＣｏｎｏｄｏｎｔＥｌｅｍｅｎｔｓｏｆｔｈｅＨｉｎｄｅｏｄｕｓＩｓａｒｃｉｃｅｌｌａ

ＣｌａｄｅｄｕｒｉｎｇｔｈｅＰｅｒｍｉａｎＴｒｉａｓｓｉｃＴｒａｎｓｉｔｉｏｎｉｎＳｏｕｔｈ

ＣｈｉｎａａｎｄＩｔｓＩｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｆｏｒＭａｓｓＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎ．犘犪犾犪犲狅

犵犲狅犵狉犪狆犺狔，犘犪犾犪犲狅犮犾犻犿犪狋狅犾狅犵狔，犘犪犾犪犲狅犲犮狅犾狅犵狔，２６４

（１－２）：１７６－１８７．ｄｏｉ：１０．１０１６／ｊ．ｐａｌａｅｏ．２００８．０４．０１５

Ｌｕｏ，Ｇ．Ｍ．，Ｗａｎｇ，Ｙ．Ｂ．，Ｙａｎｇ，Ｈ．，ｅｔａｌ．，２０１１．Ｓｔｅｐｗｉｓｅ

ａｎｄＬａｒｇｅＭａｇｎｉｔｕｄｅＮｅｇａｔｉｖｅＳｈｉｆｔｉｎΔ
１３ＣｃａｒｂＰｒｅｃｅ

ｄｅｄｔｈｅＭａｉｎＭａｒｉｎｅＭａｓｓＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎｏｆｔｈｅＰｅｒｍｉａｎ

ＴｒｉａｓｓｉｃＣｒｉｓｉｓＩｎｔｅｒｖａｌ．犘犪犾犪犲狅犵犲狅犵狉犪狆犺狔，犘犪犾犪犲狅犮犾犻

犿犪狋狅犾狅犵狔，犘犪犾犪犲狅犲犮狅犾狅犵狔，２９９（１－２）：７０－８２．ｄｏｉ：１０．

１０１６／ｊ．ｐａｌａｅｏ．２０１０．１０．０３５

ＭａｃＡｒｔｈｕｒ，Ｒ．Ｈ．，Ｗｉｌｓｏｎ，Ｅ．Ｏ．，１９６７．ＴｈｅＴｈｅｏｒｙｏｆＩｓｌａｎｄ

Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ．ＰｒｉｎｃｅｔｏｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙＰｒｅｓｓ，Ｐｒｉｎｃｅｔｏｎ．

Ｍｕｎｄｉｌ，Ｒ．，Ｌｕｄｗｉｇ，Ｋ．Ｒ．，Ｍｅｔｃａｌｆｅ，Ｌ．，ｅｔａｌ．，２００４．Ａｇｅ

ａｎｄＴｉｍｉｎｇｏｆｔｈｅＰｅｒｍｉａｎＭａｓｓＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎｓ：Ｕ／Ｐｂ

ＤａｔｉｎｇｏｆＣｌｏｓｅｄＳｙｓｔｅｍＺｉｒｃｏｎｓ．犛犮犻犲狀犮犲，３０５（５６９１）：

１７６０－１７６３．ｄｏｉ：１０．１１２６／ｓｃｉｅｎｃｅ．１１０１０１２

Ｍｕｔｔｅｒ，Ｒ．Ｊ．，Ｎｅｕｍａｎ，Ａ．Ｇ．，２００９．ＲｅｃｏｖｅｒｙｆｒｏｍｔｈｅＥｎｄ

ＰｅｒｍｉａｎＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎＥｖｅｎｔ：Ｅｖｉｄｅｎｃｅｆｒｏｍ“ＬｉｌｌｉｐｕｔＬｉｓｔ

ｒａｃａｎｔｈｕｓ”．犘犪犾犪犲狅犵犲狅犵狉犪狆犺狔，犘犪犾犪犲狅犮犾犻犿犪狋狅犾狅犵狔，

犘犪犾犪犲狅犲犮狅犾狅犵狔，２８４（１－２）：２２－２８．ｄｏｉ：１０．１０１６／ｊ．

ｐａｌａｅｏ．２００９．０８．０２４

Ｐａｙｎｅ，Ｊ．Ｌ．，２００５．ＥｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙＤｙｎａｍｉｃｓｏｆＧａｓｔｒｏｐｏｄＳｉｚｅ

ａｃｒｏｓｓｔｈｅＥｎｄＰｅｒｍｉａｎＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎａｎｄｔｈｒｏｕｇｈｔｈｅＴｒｉ

ａｓｓｉｃＲｅｃｏｖｅｒｙＩｎｔｅｒｖａｌ．犘犪犾犲狅犫犻狅犾狅犵狔，３１（２）：２６９－

２９０．ｄｏｉ：１０．１６６６／００９４－８３７３（２００５）０３１［０２６９：ＥＤＯＧ

ＳＡ］２．０．ＣＯ；２

Ｐａｙｎｅ，Ｊ．Ｌ．，Ｌｅｈｒｍａｎｎ，Ｄ．Ｊ．，Ｆｏｌｌｅｔｔ，Ｄ．，ｅｔａｌ．，２００７．Ｅｒｏ

４１９
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ｓｉｏｎａｌＴｒｕｎｃａｔｉｏｎｏｆＵｐｐｅｒｍｏｓｔＰｅｒｍｉａｎＳｈａｌｌｏｗＭａ

ｒｉｎｅＣａｒｂｏｎａｔｅｓａｎｄＩｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｆｏｒＰｅｒｍｉａｎＴｒｉａｓｓｉｃ

ＢｏｕｎｄａｒｙＥｖｅｎｔｓ．犌犲狅犾狅犵犻犮犪犾犛狅犮犻犲狋狔狅犳犃犿犲狉犻犮犪犅狌犾

犾犲狋犻狀，１１９（７－８）：７７１－７８４．ｄｏｉ：１０．１１３０／Ｂ２６０９１．１

Ｐａｙｎｅ，Ｊ．Ｌ．，Ｌｅｈｒｍａｎｎ，Ｄ．Ｊ．，Ｗｅｉ，Ｊ．，ｅｔａｌ．，２００４．Ｌａｒｇｅ

ＰｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅＣａｒｂｏｎＣｙｃｌｅｄｕｒｉｎｇＲｅｃｏｖｅｒｙ

ｆｒｏｍｔｈｅＥｎｄＰｅｒｍｉａｎＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎ．犛犮犻犲狀犮犲，３０５（５６８３）：

５０６－５０９．ｄｏｉ：１０．１１２６／ｓｃｉｅｎｃｅ．１０９７０２３

Ｐａｙｎｅ，Ｊ．Ｌ．，Ｔｕｒｃｈｙｎ，Ａ．Ｖ．，Ｐａｙｔａｎ，Ａ．，ｅｔａｌ．，２０１０．Ｃａｌｃｉ

ｕｍＩｓｏｔｏｐｅＣｏｎｓｔｒａｉｎｔｓｏｎｔｈｅＥｎｄＰｅｒｍｉａｎＭａｓｓＥｘ

ｔｉｎｃｔｉｏｎ．犘狉狅犮犲犲犱犻狀犵狊狅犳狋犺犲犖犪狋犻狅狀犪犾犃犮犪犱犲犿狔狅犳犛犮犻

犲狀犮犲狊，１０７（１９）：８５４３－８５４８．ｄｏｉ：１０．１０７３／ｐｎａｓ．

０９１４０６５１０７

Ｐｅｎｇ，Ｙ．Ｑ．，Ｓｈｉ，Ｇ．Ｒ．，Ｇａｏ，Ｙ．Ｑ．，ｅｔａｌ．，２００７．Ｈｏｗａｎｄ

ｗｈｙｄｉｄｔｈｅＬｉｎｇｕｌｉｄａｅ（Ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄａ）ｎｏｔｏｎｌｙＳｕｒｖｉｖｅ

ｔｈｅＥｎｄＰｅｒｍｉａｎＭａｓｓＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎｂｕｔａｌｓｏＴｈｒｉｖｅｉｎＩｔｓ

Ａｆｔｅｒｍａｔｈ？ 犘犪犾犪犲狅犵犲狅犵狉犪狆犺狔， 犘犪犾犪犲狅犮犾犻犿犪狋狅犾狅犵狔，

犘犪犾犪犲狅犲犮狅犾狅犵狔，２５２（１－２）：１１８－１３１．ｄｏｉ：１０．１０１６／ｊ．

ｐａｌａｅｏ．２００６．１１．０３９

Ｐｈｉｌｌｉｐｓ，Ｊ．，１８６０．ＬｉｆｅｏｎＥａｒｔｈ—ＩｔｓＯｒｉｇｉｎａｎｄＳｕｃｃｅｓｓｉｏｎ．

ＭａｃＭｉｌｌａｎ，Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ．

Ｐｒｕｓｓ，Ｓ．Ｂ．，Ｂｏｔｔｊｅｒ，Ｄ．Ｊ．，Ｃｏｒｓｅｔｔｉ，Ｆ．Ａ．，ｅｔａｌ．，２００６．Ａ

ＧｌｏｂａｌＭａｒｉｎｅＳｅｄｉｍｅｎｔａｒｙＲｅｓｐｏｎｓｅｔｏｔｈｅＥｎｄＰｅｒｍｉ

ａｎＭａｓｓＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎ：ＥｘａｍｐｌｅｓｆｒｏｍＳｏｕｔｈｅｒｎＴｕｒｋｅｙ

ａｎｄｔｈｅＷｅｓｔｅｒｎＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓ．犈犪狉狋犺犛犮犻犲狀犮犲犚犲狏犻犲狑狊，

７８（３－４）：１９３－２０６．ｄｏｉ：１０．１０１６／ｊ．ｅａｒｓｃｉｒｅｖ．

２００６．０５．００２

Ｒａｍｐｉｎｏ，Ｍ．Ｒ．，Ａｄｌｅｒ，Ａ．Ｃ．，１９９８．ＥｖｉｄｅｎｃｅｆｏｒＡｂｒｕｐｔ

ＬａｔｅｓｔＰｅｒｍｉａｎＭａｓｓＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎｏｆＦｏｒａｍｉｎｉｆｅｒａ：Ｒｅ

ｓｕｌｔｓｏｆＴｅｓｔｓｆｏｒｔｈｅＳｉｇｎｏｒＬｉｐｐｓＥｆｆｅｃｔ．犌犲狅犾狅犵狔，２６

（５）：４１５－４１８．ｄｏｉ：１０．１１３０／００９１－７６１３

Ｒａｍｐｉｎｏ，Ｍ．Ｒ．，Ｓｔｏｔｈｅｒｓ，Ｒ．Ｂ．，１９８８．ＦｌｏｏｄＢａｓａｌｔＶｏｌｃａｎ

ｉｓｍｄｕｒｉｎｇｔｈｅＰａｓｔ２５０ＭｉｌｌｉｏｎＹｅａｒｓ．犛犮犻犲狀犮犲，２４１

（４８６６）：６６３－６６８．ｄｏｉ：１０．１１２６／ｓｃｉｅｎｃｅ．２４１．４８６６．６６３

Ｒａｕｐ，Ｄ．Ｍ．，１９７９．ＳｉｚｅｏｆｔｈｅＰｅｒｍｏＴｒｉａｓｓｉｃＢｏｔｔｌｅｎｅｃｋａｎｄ

ＩｔｓＥｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙＩｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ．犛犮犻犲狀犮犲，２０６（４４１５）：

２１７－２１８．ｄｏｉ：１０．１１２６／ｓｃｉｅｎｃｅ．２０６．４４１５．２１７

Ｒａｕｐ，Ｄ．Ｍ．，Ｓｅｐｋｏｓｋｉ，Ｊ．Ｊ．，１９８２．ＭａｓｓＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎｓｉｎｔｈｅ

ＭａｒｉｎｅＦｏｓｓｉｌＲｅｃｏｒｄ．犛犮犻犲狀犮犲，２１５（４５３９）：１５０１－１５０３．

ｄｏｉ：１０．１１２６／ｓｃｉｅｎｃｅ．２１５．４５３９．１５０１

Ｒａｕｐ，Ｄ．Ｍ．，Ｓｅｐｋｏｓｋｉ，Ｊ．Ｊ．，１９８４．ＰｅｒｉｏｄｉｃｉｔｙｏｆＥｘｔｉｎｃｔｉｏｎｓ

ｉｎｔｈｅＧｅｏｌｏｇｉｃＰａｓｔ．犘狉狅犮犲犲犱犻狀犵狊狅犳狋犺犲犖犪狋犻狅狀犪犾犃

犮犪犱犲犿狔狅犳犛犮犻犲狀犮犲狊，８１（３）：８０１－８０５．ｄｏｉ：１０．１０７３／

ｐｎａｓ．８１．３．８０１

Ｒｅｉｃｈｏｗ，Ｍ．Ｋ．，Ｐｒｉｎｇｌｅ，Ｍ．Ｓ．，Ａｌ＇Ｍｕｋｈａｍｅｄｏｖ，Ａ．Ｉ．，ｅｔ

ａｌ．，２００９．ＴｈｅＴｉｍｉｎｇａｎｄＥｘｔｅｎｔｏｆｔｈｅＥｒｕｐｔｉｏｎｏｆｔｈｅ

ＳｉｂｅｒｉａｎＴｒａｐｓＬａｒｇｅＩｇｎｅｏｕｓＰｒｏｖｉｎｃｅ：Ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｆｏｒ

ｔｈｅ ＥｎｄＰｅｒｍｉａｎ ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＣｒｉｓｉｓ．犈犪狉狋犺犪狀犱

犘犾犪狀犲狋犪狉狔犛犮犻犲狀犮犲犔犲狋狋犲狉狊，２７７（１－２）：９－２０．ｄｏｉ：１０．

１０１６／ｊ．ｅｐｓｌ．２００８．０９．０３０

Ｒｅｉｃｈｏｗ，Ｍ．Ｋ．，Ｓａｕｎｄｅｒｓ，Ａ．Ｄ．，Ｗｈｉｔｅ，Ｒ．Ｖ．，ｅｔａｌ．，

２００２．４０Ａｒ／３９ＡｒＤａｔｅｓｆｒｏｍｔｈｅＷｅｓｔＳｉｂｅｒｉａｎＢａｓｉｎ：Ｓｉ

ｂｅｒｉａｎＦｌｏｏｄＢａｓａｌｔＰｒｏｖｉｎｃｅＤｏｕｂｌｅｄ．犛犮犻犲狀犮犲，２９６

（５５７４）：１９４６－１８４９．ｄｏｉ：１０．１１２６／ｓｃｉｅｎｃｅ．１０７１６７１
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